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Evolution und Stammesgeschichte der Eukaryoten 


M. Schlegel & S. L. Schmidt 


Abstract: The eukaryotic genome is a mosaic of archaea- und eubacteria-related genes. This lead to numerous hypotheses on the 
evolution of the eukaryotic cell, such as the Endokaryon-, Hydrogen-, “you are what you eat the Phagotrophy- and the Chrono- 
cyte-Hypothesis. Besides the uptake of an alpha-proteobacterium, which developed into the mitochondrium, and of a cyanobac- 
terium, which became the plastid, several fusions of plastid containing unicellular eukaryotes with heterotrophic protists occured. 
Nevertheless, an increasingly consistent picture of eukaryote phylogeny is emerging on the basis of morphological, biochemical, 
and molecular evidence. Five major lineages can be discerned: the Excavata, Rhizaria, “Unikonta“, Chromalveolata, and Plan- 
tae. Two radically different scenarios are discussed with respect to the phylogenetic ramification of these groups. In multigene se- 
quence comparisons using archaebacteria as out-group, excavates branch off first in the tree of eukaryotes. Alternatively, the 
„Unikonta“ are regarded as the first branch since they lack an apomorphic gene fusion which is present in (almost) all other 
groups. Dissenting evidence from molecular data is highlighted and possible explanations are discussed. 

Key words: Protists, molecular phylogeny, evolution, eukaryotic cell, intertaxonic recombination. 


Einleitung 

Viele spannende und zum guten Teil noch ungelös- 
te Fragen der biologischen Evolution beschäftigen Wis- 
senschaft und Öffentlichkeit gleichermaßen. Diese rei¬ 
chen von der Entstehung der ersten Stoffwechsel be¬ 
treibenden und sich reproduzierenden Mikroorganis¬ 
men bis hin zur Eroberung des Planeten Erde durch den 
modernen Menschen. Ein zentrales Problem ist die 
Entstehung der eukaryoten Zelle und ihre anschließen¬ 
de Diversifikation. Detaillierte biochemische und ultra¬ 
strukturelle Untersuchungen deckten eine ungeheuere 
Vielfalt eukaryotischer Einzeller oder Protisten und ih¬ 
re Divergenz in verschiedene Evolutionslinien auf 
(Patterson 1999). Ihre exakte Abgrenzung und die 
Rekonstruktion ihrer Stammesgeschichte war jedoch 
mit diesen Merkmalen allein nur in beschränktem Um¬ 
fang erfolgreich. Hilfe kommt in verstärktem Maß von 
den Trägern der Erbinformation selbst. Vergleichende 
Analysen von DNA-Sequenzen und Genstrukturen 
helfen zunehmend, plausible Hypothesen zur Evolution 
und Stammesgeschichte der Eukaryoten zu erarbeiten, 
ohne dass hierbei die Befunde anderer Merkmale an 
Wert verlieren. Im Gegenteil, in der Zusammenschau 
verschiedener Ansätze liegt oft der fruchtbarste Ansatz, 
ein evolutionsbiologisches Problem zu lösen, wie der 
folgende Abschnitt zeigen soll. 


Evolution der eukaryoten Zelle 

Unsere Vorstellungen über die Entstehung der eu- 
karyotischen Zelle und die Natur der Stammart der 
Protisten sind noch sehr lückenhaft und noch immer 
Gegenstand heftiger Debatten. Gensequenzvergleiche 
zwischen Prokaryoten und Eukaryoten ergaben ein ver¬ 
wirrendes Bild. Viele untersuchte Gene der Protisten, 
wie z.B. der Elongationsfaktor 1-alpha, die ATPase oder 
ribosomale RNA, sind mit den Archäbakterien näher 
verwandt als mit den Eubakterien. Andere, beispiels¬ 
weise sogenannte „Haushaltsgene“ wie die Aldolase 
und die Superoxid-Dismutase, zeigen eine höhere 
Übereinstimmung zwischen Eukaryoten und Eubakte- 
rien (Lake & Rivera 1994, Smith et al. 1992, Doo- 
LITTLE 1998). Das Genom der Eukaryoten weist offen¬ 
sichtlich eine Mosaikstruktur auf (HORIIKE et al. 2001). 
Diese Befunde führten zu einer Reihe verschiedener 
Hypothesen zur Evolution der eukaryoten Zelle, von 
denen hier einige kurz vorgestellt werden sollen. 

Die Endokaryon-Hypothese postuliert die Entste¬ 
hung der Eukaryoten durch die Verschmelzung eines 
Gram-negativen Bakteriums (Wirt) und eines Archä- 
bakteriums (Symbiont), welches zum Zellkern wurde. 
Ein Argument hierfür ist eine 23 Aminosäuren umfas¬ 
sende Insertion im hsp70-Hitzeschockprotein, die so¬ 
wohl bei Gram-negativen Bakterien als auch bei Euka¬ 
ryoten bekannt ist. Die chimäre Struktur des Eukaryo- 
tengenoms wurde ebenfalls durch eine solche Symbiose 
erklärt (HORIIKE et al. 2001). 
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Abb. 1: Phagotrophie-Hypothese zur Evolution der Eukaryoten. 
Archäbakterien und Eukaryoten haben in ihrer gemeinsamen Stammlinie die 
Peptidoglycanwand verloren und entwickelten N-verbundene Glycoproteine 
(„Neomura"). Verzweigte Fettsäuren und Fragmentierung der RNA- 
Polymerase und Glutamat Synthetase werden als abgeleitete Merkmale der 
Archäbakterien interpretiert, die Entwicklung einer flexiblen Zellhülle und der 
Phagotrophie dagegen als Apomorphien der Eukaryoten (nach Schlegel & 
FIülsmann 2007 ). 


In ähnlicher Weise geht die Hydrogen-Hypothese 
von einer Symbiose eines Wasserstoff-abhängigen, auto- 
trophen, methanogenen Archäbakteriums (Wirt) mit 
einem heterotrophen, aeroben Eubakterium (Symbi- 
ont) aus, welches zum Mitochondrium evolvierte 
(Martin & Müller 1998). 

In der so genannten „du-bist-was-du-issC-Hypothe- 
se postulierte Doolittle (1998, 1999) eine Gemein¬ 
schaft primitiver Zellen in der frühen biologischen Evo¬ 
lution, zwischen denen es intensiven horizontalen Gen¬ 
transfer gab. Dieser Gentransfer würde sich in die Rich¬ 
tung der Eukaryoten verstärkt haben, nachdem diese die 
Phagozytose erfunden hatten. Auch spielte lateraler 
Gentransfer nach Ansicht einiger Autoren eine wichti¬ 
ge Rolle in der frühen Evolution (WOESE 1998, 2002). 
So exisiterten nach WOESE in einer frühen Phase Nicht- 
Darwinistischer Evolution einfache Zellen, deren Kom¬ 
ponenten verändert oder durch lateralen Transfer ausge¬ 
tauscht werden konnten. In dieser Phase gab es noch 
keine stabile organismische Genealogie. Erst mit zuneh¬ 
mender Komplexität der Zellen wurde ein kritischer 
Punkt der zellulären Organisationshöhe und damit der 
zunehmenden Bedeutung der vertikalen Vererbung er¬ 
reicht. Dieser Punkt des Beginns Darwinscher Evoluti¬ 
on, als Darwinscher Schwellenwert (Darwinian Thres- 


hold) bezeichnet, würde auch den Beginn der Existenz 
von Spezies markieren. 

Ein gänzlich anderes Szenario wurde in der Phago- 
trophie-Hypothese vorgestellt (Cavalier-Smith 2002, 
Abh. 1). Nach dieser bilden die Archäbakterien die 
Schwestergruppe der Eukaryoten. Als gemeinsame, ab¬ 
geleitete Merkmale (Synapomorphien) werden der Ver¬ 
lust der Peptidoglycanwand und die Entstehung N-ver- 
netzter Glycoproteine angeführt. CAVALIER-SMITH gab 
ihnen den Namen „Neomura“, was soviel heißt wie 
„neue Wand“. Die neuen Glycoproteine dienten den 
Archäbakterien als „Exoskelett“. In Anpassung an die 
Hyperthermophilie wurden in der Linie zu den Archä- 
Bakterien Acylestherlipide durch Isoprenoidetherlipide 
ersetzt. Eine weitere Autapomorphie stellt die Fragmen¬ 
tierung der RNA-Polymerase und der Glutamat I-Gene 
dar (Cavalier-Smith 1987, 1998). Die Eukaryoten 
evolvierten hingegen eine flexible Oberfläche und die 
Fähigkeit zur Phagozytose mit anschließender Evolution 
von Cytoskelett, Endomembransystem, Kernhülle, Mi¬ 
tose, Meiose und Syngamie. Für diese Hypothese spricht 
die geringe Wahrscheinlichkeit der Fusion fragmentier¬ 
ter Gene bei den Eukaryoten, was man annehmen muss, 
wenn man die Endokaryon-Hypothese favorisiert. Eu- 
bakterielle Gene in Eukaryoten hingegen können als ur¬ 
sprüngliche, vom „neomuren“ Vorfahren geerbte Merk¬ 
male interpretiert werden. Allerdings ist es schwierig 
sich vorzustellen, wie sich die Phagozytose evolviert ha¬ 
ben könnte, bevor ein Cytoskelett exisitierte, welches 
für die Invaginationsvorgänge an der Zelloberfläche und 
zur Bildung von Nahrungsvakuolen notwendig ist. 

Letztlich soll noch die Chronozyten-Hypothese 
(Hartman & Fedorov 2002) vorgestellt werden (Abb. 
2). Die Autoren identifizierten ca. 350 Eukaryoten-typi- 
sehe Proteine (eukaryote signatue proteins, ESPs) mit 
Hilfe von Genomvergleichen, die Vertreter der Eubak- 
terien, der Archäbakterien und der Eukaryoten beinhal¬ 
teten. Auch der Protist Giardia lamblia, von dem man 
annimmt, dass er früh in der Stammesgeschichte abge¬ 
zweigt sei (siehe unten), wurde in diese Analysen einbe- 
zogen. Die ESPs haben ihre Funktionen im Cytoplasma 
und im Membransystem (Cytoskelett und Kalzium-Io- 
nen-Kontrolle in der Signal-Transduktion), im Endo¬ 
plasmatischen Reticulum sowie im Cyclin-Zyklus (ein 
Kontrollzyklus des Zellzyklus). Die Chronozyten-Hypo- 
these besagt nun, dass zeitweise ein weiterer Zelltyp, die 
Chronozyte, exisitierte. Diese besaß ESPs, einen von ei¬ 
nem Eubakterium abstammenden Zellkern und zusätzli¬ 
che genetische Information von Archäbakterien. Diese 
Chronozyte war der Vorläufer der Eukaryoten, aber auch 
ein Überbleibsel der so genannten RNA-Welt mit RNA 
als Speicher der Erbinformation. Der Kern der Chrono¬ 
zyte, ein Abkömmling eines Eubakteriums, nutzte hin- 
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gegen DNA als Informationsspeicher. Damit liefert die¬ 
se Hypothese zumindest eine sinnfällige Erklärung für 
die eukaryotische Trennung nukleärer Transkription 
und cytoplasmatischer Translation. 

Primäre, sekundäre und tertiäre 
Zellfusionen komplizieren die 
Stammesgeschichte der Eukaryoten 

Egal wie das Mitochondrium entstand, ob durch ein 
Fusionsereignis oder durch Endocytobiose kurz nach der 
Evolution der eukaryoten Zelle, der nächstverwandte 
lebende Vertreter wurde mit Hilfe molekulargenetischer 
Vergleiche als alpha-Proteobakterium identifiziert 
(Lang et al. 1999). Der weiter anhaltende laterale Gen- 
transfer im Laufe der Evolution der Eukaryoten er¬ 
schwert jedoch die Rekonstruktion der Stammesge- 
schichte der Protisten. Dies gilt insbesondere für die 
autotrophen Organismen. Es ist insbesondere aufgrund 
molekularer Analysen weitgehend akzeptiert, dass Pias- 
tiden ebenso wie die Mitochondrien im Verlauf der 



Abb. 2: Chronozyten-Hypothese zur Evolution der Eukaryoten. Die 
Chronozyte war ein zeitweilig exisitierender Zelltyp mit RNA als 
Informationsträger. Der Kern entwickelte sich von einem Eubakterium mit 
DNA als Informationsspeicher (nach Schlegel & Hülsmann 2007). 


Plantae Streptophytes 

Land plants 

Green Algae Charophytes 

Chlorophytes 
Trebouxiophytes 
Ulvophytes 
Praslnophytes 
Mesostigma 

Red Algae Florldiophytes 
Banglophytes 
Cyanldlophytes 

Glaucophytes 


Discicristates 

Heterolobosea 

Klnetoplastlds 
Diplonemids 
Euglenids 
Core fakobids 

Trimasttx 
Oxymonads 
Trlchomonads 
Hypermastfgotes 
Carpedlemonas 
Retortamonads 
Dlplomonads 
Malawimonads 


Alveolates 


Stramenopiles 


Chromalveolates 



Excavates 


Aplcomplexa 
Colpodella 
Dinoflagellates 
Oxyhrris 
Perltlnsus 
Cil lates 
Colponema 
Ellobiopslds 

Dlatoms 
Raphidlophytes 
Eustlgmatophytes 
Chrysophytes 
Phaeophytes 
Bolidophytes 
Blastocystls 
Actlnophrylds 
Labyrinthullds 
Thraustrochytrids 

Oomycetes 
Opallnids 
Blcosoeclds 


Cercomonads 
Euglyphlds 
Phaeodarea 
Heteromltlds 
Thaumatomonads 
Chlorarachnlophytes 
Phytomyxlds 
Haplosporldla 
Foramlnifera 
Polycystlnes 
Acantharla 


Cercozoa 


Rhizaria 


Ascomycetes 
Basldlomycetes 
Zygomycetes 
Mlcrosportdla 
Chytrlds 
Nuclearllds 
Anlmals 

Choanoflagellates 
Capsaspora 
Ichthyosporea 


Opisthokonts 


Haptophytes 
Cryptomonads 


Olctyostellds 
Myxogastrlds 
Protostellds 
Lobosea 
Archamoebae 

Amoebozoa 


Unikonts' 


Abb. 3: 

Stammbaum der 
Eukaryoten. Dieser 
Stammbaum wurde 
anhand 

morphologischer, 
biochemischer und 
molekularer 
Merkmale erstellt 
(aus Keeling et al. 
2005). 


157 



































©Biologiezentrum Linz, download unter www.biologiezentrum.at 


Evolution nur einmal entstanden. Diese Stammlinie 
spaltete sich dann in die Linien der heutigen Glauco- 
cystophyten, Rotalgen, Grünalgen und Landpflanzen 
auf (Delwiche 1999, Keeling 2004). Die Aufnahme ei¬ 
nes Cyanobakteriums, das nachfolgend zum Plastiden 
wurde, nannte Peter SITTE eine „primäre intertaxoni- 
sche Rekombination“ (SITTE 1991). Darüber hinaus 
kam es in der Protistenevolution mehrfach zu so ge¬ 
nannten sekundären intertaxonischen Rekombinatio¬ 
nen. Einzellige Grünalgen wurden von Vertretern der 
Eugleniden, Dinoflagellaten und Cercozoen „domesti¬ 
ziert“. Einzellige Rotalgen fanden Aufnahme in Crypto- 
monaden, heterokonten Algen, Haptomonaden, Dino- 
flagellaten und Apikomplexen. Sogar tertiäre Rekombi¬ 
nationen fanden statt, indem Haptomonaden von Di¬ 
noflagellaten domestiziert wurden (DELWICHE 1999). 

Dennoch erscheint die Lage nicht ganz aussichtslos, 
phylogenetische Muster in der Evolution der Protisten 
rekonstruieren zu können. Vor allem der Vergleich von 
Multigen-Sequenzen sowie von Genstrukturen ergibt 
ein überschaubares Bild der Ereignisse solcher inter- 
taxonischer Rekombinationen. So wird zum Beispiel das 
Konzept der Chromalveolata (Cavalier-Smith 2004a) 
durch Multigen-Sequenzvergleiche (BALDAUF et al. 
2000, HARPER et al. 2005) unterstützt. Dies reduziert die 
Zahl notwendig anzunehmender sekundärer Rekombi¬ 
nationen erheblich. Das „Supertaxon“ Chromalveolata 
umfasst die heterokonten Algen, Cryptomonaden und 
Haptomonaden (Chromista sensu CAVALIER-SMITH) so¬ 
wie die Alveolata mit den Dinoflagellata, Apikomplexa, 
Ciliophora und zwei kleineren Taxa, den Perkinsozoa 
und Haplosporidia. Es ist mittlerweile bekannt, dass die 
rein parasitischen Vertreter der Apikomplexa (zu denen 
u.a. auch die Erreger der Malaria gehören) einen Rest 
eines Plastiden aufweisen. Das Konzept der Chromal- 
veolaten sagt jedoch auch voraus, dass Ciliaten eben¬ 
falls Plastiden gehabt haben müssen, obwohl man in 
diesen, sehr intensiv untersuchten Protisten bislang kei¬ 
ne Hinweise dafür gefunden hat. Daher wäre es sicher 
eine spannende Aufgabe, nach (genetischen) Resten ei¬ 
nes Plastiden bei Vertretern der Ciliophora zu forschen. 

Intertaxonische Rekombinationen wären somit in 
der Protistenevolution relativ selten. Hingegen gibt es 
zahlreiche rezente Beispiele für das Vorkommen endo- 
symbiotischer Algen in heterotrophen Protisten, wie 
Cyanophora paradoxa oder Paramecium bursaria. Daher 
bleibt die Frage, warum bei relativer Häufigkeit rezenter 
Symbiosen zwischen autotrophen einzelligen Algen und 
heterotrophen Protisten die (fast) vollständige Reduk¬ 
tion des Symbionten zum Plastiden ein anscheinend 
doch relativ seltenes evolutionäres Ereignis darstellt. Ei¬ 
ne teilweise Begründung lässt sich sicher in der Schwie¬ 
rigkeit der Orchestrierung der, durch die intertaxo¬ 


nischen Rekombinationen rasch ansteigenden Zahl der 
Genome und ihrer Expressionskontrolle finden. So sind 
in einer heterotrophen Eukaryotenzelle zwei Genome 
(Kern- und mitochondriales Genom) enthalten, in ei¬ 
nem autrotrophen Eukaryoten sind es sogar drei. Da¬ 
durch werden bei einer sekundären intertaxonischen 
Rekombination bereits fünf verschiedene Genome in 
einer einzelnen Zelle vereinigt. Im Falle einer tertiären 
Verbindung zwischen einer Haptomonade und einem 
Dinoflagellaten sind es bereits zehn! Wie stark auf eine 
koordinierte Genexpression selektiert wird, zeigt die 
Anhäufung sowohl mitochondrialer als auch plastidärer 
Gene im Zellkern (MARTIN et al. 2002). 

Als Fazit lässt sich festhalten, dass wir derzeit keinen 
Grund zur Annahme haben, dass die Frequenz von late¬ 
ralem Gentransfer (einschließlich intertaxonischer Re¬ 
kombinationen) die grundlegenden Prozesse der Auf¬ 
spaltung in der Eukaryotenphylogenie zur Unkenntlich¬ 
keit hin auslöscht (KEELING et al. 2005). 

Ordnung mit Hilfe der vergleichenden 
Analyse der Erbsubstanz - der 
„molekulare" Stammbaum 

In der ersten Phase der Rekonstruktion von Stamm¬ 
bäumen mit Hilfe molekularer Marker wurden Einzelge- 
ne, vorwiegend die kodierende Region der kleinen ribo- 
somalen RNA (small subunit ribosomal RNA, ssu 
rRNA), miteinander verglichen. Diese ergaben erstmals 
ein umfassendes Bild eines Eukaryoten-Stammbaumes. 
Er war gegliedert u.a. in einen basalen Teil, an dem mi- 
tochondrienlose Taxa, wie die Mikrosporidier, Parabasa- 
lier und Diplomonaden abzweigten und eine so genann¬ 
te „Krone“, in der sich mehr oder weniger buschartig 
viele zum Teil neu erkannte Gruppen aufspalteten. Als 
Beispiel seien hier die nahe Verwandtschaft der Pilze 
und der vielzelligen Tiere, die wie vermutet, mit den 
Choanoflagellaten gruppierten, oder aber die Gruppie¬ 
rung der Dinoflagellaten, Apikomplexa und Ciliaten 
genannt. Auch die nähere Verwandtschaft euglyphider 
Amöben, Sarcomonaden, Chlorarachniophyten und 
der parasitischen Phytomyxeen wurde mit Hilfe von Se- 
quenzvergleichen der ssu rRNA erkannt. Etliche der 
Verwandtschaftshypothesen hielten jedoch späteren 
Überprüfungen mit verbesserten Stammbaumrekon- 
struktionsmethoden und weiteren molekularen Mar¬ 
kern nicht stand (Philippe et al. 2000, Baldauf & Doo- 
little 1997, Keeling & Doolittle 1996). So erwiesen 
sich die amitochondriaten, basal abzweigenden Taxa als 
sekundär mitochondrienlos, da mitochondriale, pro- 
teinkodierende Gene in deren Kernen gefunden wurden 
(Embley & Hirt 1998, Bui et al. 1996). Die Mikrospo¬ 
ridier erwiesen sich aufgrund von Sequenzanalysen pro- 
teinkodierender Gene als hoch abgeleitete Pilze (Kee- 
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LING 2003) und waren im rRNA-Stammbaum völlig 
verkehrt platziert (EDLUND et al. 1996, Übersicht in 
Keeling & Fast 2002). 

Allerdings erwiesen sich Vergleiche einzelner pro- 
teinkodierender Gene keineswegs a priori informativer 
oder verlässlicher in der Stammbaumrekonstruktion. 
Der phylogenetische Informationsgehalt von Aktin-, 
Tubulin- und Elongationsfaktor 1-alpha-Genen scheint 
zumindest in einigen Evolutionslinien durch multiple 
Substitutionen reduziert bis verloren zu sein (PHILIPPE & 
Adoutte 1998, Roger et al. 1999). So lässt sich mit 
Sequenzanalysen des Elongationsfaktors 1-alpha noch 
nicht einmal die Monophylie der Ciliaten bestätigen 
(Moreira et al. 1999). 

Derzeit befinden wir uns in einer Periode des Wie- 
deraufbaus des Eukaryoten-Stammbaumes. Besondere 
Fortschritte wurden hierbei durch den simultanen Ver¬ 
gleich möglichst vieler Gensequenzen und diskreter mo¬ 
lekularer Strukturen, wie konservierte Insertionen oder 
Deletionen, Genfusionen oder Brüche, Intronposi- 
tionen und Austausche von Genen erzielt (Übersicht in 
Keeling et al. 2005, Schlegel 2003). 

Gegenwärtig werden fünf große Evolutionslinien 
oder „Supertaxa“ (Keeling et al. 2005, Burki & Paw- 
lowski 2006) diskutiert (Abb. 3 aus Keeling et al. 
2005). Eine etwas abweichende Nomenklatur findet 
sich bei CAVALIER-SMITH (2004b). 

Die Excavata stellen eine sehr diverse Gruppe von 
Protisten dar, die viele anaerobe und parasitische Spe¬ 
zies enthält. In diesem Taxon werden u.a. die Diplomo- 
nadea, Retortamonada, Parabasalea, Oxymonada, Jaco- 
bida, Kinetoplastida und die Heterolobosea (Amoebo- 
flagellaten) vereint. Zurzeit gibt es kein alle Excavata 
vereinendes Merkmal im Sinne einer Autapomorphie. 
Insgesamt sprechen jedoch Übereinstimmungen in der 
Cytoskelett-Ultrastruktur und molekulare Daten für ein 
Taxon Excavata (Simpson 2003, Simpson & Patterson 
2001, Simpson et al. 2002). Insbesondere Diplomona- 
dea und Parabasalea wurden früher als primär mito- 
chondrienlose Eukaryoten aufgefasst, die sich im 
Stammbaum vor der Entstehung der Mitochondrien ab¬ 
gespaltet hatten. Mit Ausnahme von Oxymonaden und 
Retortamonaden wurden jedoch mittlerweile mito- 
chondrielle Gene und sogar Reste von Mitochondrien 
in allen Taxa gefunden (Bui et al. 1996, Roger et al. 
1998, Tovar et al. 2003). Ob die Excavata dennoch die 
früheste Eukaryotenlinie darstellen (KEELING & PALMER 
2000) bleibt abzuwarten, da neuere Hypothesen 
(Stechmann & Cavalier-Smith 2002) eher dagegen 
sprechen. 

Rhizaria sind die jüngst abgegrenzte „Supergruppe“. 
Für sie gibt es bislang, allerdings in zunehmendem Um¬ 


fang, nur Unterstützung von molekularen Daten. Die 
Foraminifera und die Cercozoa stellen wesentliche Taxa 
dar, wobei es sich bei den Cercozoa (CAVALIER-SMITH 
1998) um einen Teil der früheren „Amöben“ handelt 
(andere Teile finden sich in den Heterolobosea bei den 
Excavata und als Amöbozoa bei den Ophisthokonta 
wieder). Die Cercozoa umfassen die filosen Schalen- 
amöben, die Chlorarachniophyta und die pflanzenpara- 
sitischen Plasmidiophorea (Bhattacharya et al. 1995, 
WYLEZICH et al. 2002). Unterstützt werden die Rhizaria 
durch Aktin-, RNA-Polymerase II- und ribosomale 
Gensequenzvergleiche (KEELING 2001, LONGET et al. 
2003, Cavalier-Smith 2003, Nikolaev et al. 2004) so¬ 
wie durch einen Multigen-Sequenzvergleich von 85 
proteinkodierenden Genen (BURKI & PAWLOWSKI 
2006). Als abgeleitetes Merkmal im Sinne einer 
Synapomorphie kann die besondere Struktur des Ubi- 
quitin-Genes gewertet werden. Gewöhnlich sind Ubi- 
quitin-Gene als „Kopf-an-Schwanz“-Wiederholungen 
organisiert. Der polycistronische Messenger wird post- 
translational in Monomere zerschnitten. Cercozoa und 
Foraminifera weichen von dieser kanonischen Ubiqui- 
tinstruktur ab, indem sie gerade an der „Kopf-Schwanz- 
Schnittstelle“ eine zusätzliche Aminosäure aufweisen. 
Dies deutet darauf hin, dass hier die Prozessierung des 
Ubiquitins gänzlich anders funktionieren muss als bei 
anderen Eukaryoten (ARCHIBALD et al. 2003). 

Zwei jeweils gut unterstützte Taxa, die Opisthokonta 
und Amöbozoa werden als „Unikonte“ zusammengefasst. 
Dieser Begriff ist jedoch problematisch, da diese zwar nur 
eine Geißel, aber zwei Basalkörper aufweisen, also nicht 
primär unikont sein können. Hinweise für eine nähere 
Verwandtschaft dieser beiden Taxa kommen bislang von 
Multigen-Sequenzvergleichen (BALDAUF et al. 2000, 
Bapteste et al. 2002, Philippe et al. 2004, Steenkamp et 
al. 2006, Burki & Pawlowski 2006). Die Amöbozoa 
enthalten die Mehrzahl amöboider Formen (nackte und 
beschälte lobose Amöben, nackte filose Amöben sowie 
die ehemals als ursprünglich betrachteten Mastigamö- 
ben) sowie zelluläre und azelluläre Schleimpilze. Für die 
Monophylie der Amöbozoa spricht neben den Sequenz- 
vergleichen auch eine Fusion der mitochondrialen COX 

I- und COX II-Gene zu einem gemeinsamen offenen Le¬ 
seraster, das für ein zusammenhängendes COX I-COX 

II- Protein kodieren könnte. Die Opisthokonta umfassen 
die Metazoa und ihre einzelligen Verwandten, die Ich- 
thyosporea und Choanoflagellata, die „höheren Pilze“ 
oder Fungi (Chytridiomyceten, Mikrosporidier, Zygomy- 
ceten, Ascomyceten und Basidiomyceten). Auch hier 
sprechen neben zahlreichen Sequenzvergleichen struk¬ 
turelle Daten für die Monophylie der Opisthokonta. 
Zum einen sind dies Insertionen im Elongationsfaktor 1- 
alpha und im Enolase-Gen, einem Enzym des Glykolyse- 
Stoffwechselweges. Zum anderen besitzen sie eine abwei- 
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Abb. 4: Phylogenetischer Stammbaum erstellt mit einem Multigen-Datensatz (Baldauf et al. 2000, Bapteste et al. 
2002). Die Wurzel wurde mit Hilfe zweier Genfusionen in den Stammbaum gelegt (Stechmann & Cavauer Smith 
2002, 2003). dhfr/ts : Dihydrofolat-Reduktase/Thymidylat-Synthase. cpsll/dho/act. Carbamoyl-Phosphat- 
Synthasell/Dihydroorotase/Aspartat-Carboamyl-Transferase. Die Zahlen symbolisieren evolutionäre Ereignisse, die 
als abgeleitete Merkmale interpretiert werden: (1) Fusion des Epidermalen Wachstumsfaktor-Gens mit der 
Tyrosin-Kinase zu einer Rezeptor-Tyrosin Kinase: (2) 12-17 Aminosäuren-Insertion im Elongationsfaktor 1-alpha 
Gen; (3) Fusion der COX I und COX II Gene; (4) Duplikation und Transfer in den Plastiden des nukleären 
Glyceraldehyd-3-Phosphat-Dehydrogenase-Gens; (5): Serin und/oder Alanin-Insertion in der funktionell wichtigen 
Monomer-Monomer-Verknüpfung des Ubiquitin-Gens; (6): Deletion von zwei Aminosäuren im Enolase-Gen. 
Orangefarbene Ellipse: einmalige Aufnahme eines Cyanobakteriums und Entwicklung zum Plastiden. Umrandete 
Ellipsen: Fusion eines plastidenhaltigen Eukaryoten mit einem heterotrophen Protisten. 


chende, womöglich durch lateralen Genstranfer von ei¬ 
nem Archäbakterium in ihre Stammlinie eingeführte 
Tyrosyl-tRNA-Synthetase (Huang et al. 2005). Für ei¬ 
ne Schwestergruppenbeziehung zwischen den Metazoen 
und den Choanoflagellaten spricht weiterhin die Rezep¬ 
tor-Tyrosin-Kinase. Es handelt sich hierbei um den ers¬ 
ten, außerhalb der Metazoen gefundenen Enzymkomplex 
mit zahlreichen membranständigen Domänen, was da¬ 
rauf hindeutet, dass Choanoflagellaten ähnliche Signal¬ 
transduktionswege wie vielzellige Tiere benutzen könn¬ 
ten (King & Carroll 2001). Allerdings gibt es auch 
Autoren, die die Monophylie der Opisthokonta infrage- 
stellen (PHILIP et al. 2005). 

Die Chromalveolaten umfassen die bereits ange¬ 
führten und gut begründeten Alveolata (FAST et al. 
2001) und die Chromista (die Heterokonten, Phäophy- 
ceen, Diatomeen, Coccolithophoren sowie Haptophy- 
ceen und Cryptomonaden). Als Autapomorphie wur¬ 
den zunächst ihre sekundären, von einer Rotalge stam¬ 


menden Plastiden angeführt (CAVALIER-SMITH 1998). 
Analysen plastidärer Gene unterstützen die Monophylie 
der Chromista (YOON et al. 2002, 2004) während eine 
Analyse von 14 Genen, die für Proteine des Photosys- 
tems kodieren, lediglich die Cryptomonaden zu den He- 
terokonten stellt (HAGOPIAN et al. 2004). Somit er¬ 
scheinen die Chromista in ihrer Monophylie noch 
nicht gesichert, was auch ein Vergleich von sechs kern¬ 
kodierten Genen ergab (HARPER et al. 2005). Auch hier 
wurde die Monophylie der Chromalveolata unterstützt, 
die Chromista jedoch eher schwach, d.h. die Stellung 
der Haptomonaden und Cryptomonaden war aus den 
Daten nicht überzeugend abzuleiten. Weitere Evidenz 
für die Chromalveolata kommt von strukturellen Da¬ 
ten. Zwei kernkodierte Proteine, die Glyceraldehyd-3- 
Phospat-Dehydrogenase (GAPDH) und die Fructose- 
1,6-Bisphosphat-Aldolase (FBA) scheinen in der Evo¬ 
lution dupliziert worden zu sein, wobei jeweils eines der 
Paralogen die ursprüngliche plastidäre Kopie ersetzt hat. 
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Dies sind seltene evolutionäre Ereignisse. Zudem sind 
diese, in die Plastiden exportierten Proteine in ihrer Se¬ 
quenz näher miteinander verwandt als mit irgend wel¬ 
chen anderen Homologen und werden deshalb als 
Autapomorphien der Chromalveolata interpretiert 
(Fast et al. 2002, Patron et al. 2004). 

Die fünfte „Supergruppe“ umfasst die Plantae, die 
durch primäre Plastiden charakterisiert sind. Obwohl 
einige Ungereimtheiten über die Aufspaltung der Glau- 
cophyten, Rotalgen und Grünalgen plus Landpflanzen 
(deren Schwestergruppenbeziehung als gesichert gelten 
darf) bestehen, gewinnen wir zunehmend ein Bild der 
Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb dieser Gruppe 
und eine zunehmende Unterstützung für ihre Monophy- 
lie. Zahlreiche Multigen-Sequenzvergleiche plastidärer 
und kernkodierter Gene unterstützen diese Hypothese 
(Turner et al. 1999, Moreira et al. 2000, Rodriguez- 
Ezpeleta et al. 2005). Auch vergleichende Analysen 
mitochondrialer Genome unterstützen eine Gruppie¬ 
rung von Rotalgen mit Grünalgen und Landpflanzen. 
Derzeit wird dieses Taxon durch die molekularen und 
ultrastrukturellen Daten wohl von allen fünf „Superta- 
xa“ am besten unterstützt. 

Wo liegt die Wurzel des Stammbaumes? 

Im Hinblick auf die mögliche Abfolge der Aufzwei¬ 
gungen der vorgestellten Großgruppen und der Position 
der Stammlinie werden zwei Szenarien diskutiert, die 
sich grundlegend voneinander unterscheiden. Eine aus¬ 
führliche Analyse verschiedener Hypothesen wurde von 
ARISUE et al. (2005) veröffentlicht, in der jedoch leider 
die Rhizaria nicht enthalten sind. Legt man die Wurzel 
an den Eukaryoten-Stammbaum mit Hilfe eines Ver¬ 
gleichs der Archäbakterien als Außengruppenvertreter, 
zweigen die Excavata als erste Linie im Stammbaum ab 
(Keeling & Palmer 2000, Bapteste et al. 2002). Es 
wurde jedoch argumentiert, dass diese frühe Abspaltung 
ein durch hohe Substitutionsraten bedingtes Artefakt 
sein könnte (BAPTESTE et al. 2002). Alternativ wurde 
eine Aufzweigung vorgeschlagen, die zwischen den ein- 
geißligen Unikonten und allen anderen, zweigeißligen 
Taxa (Bikonta) liegt (Stechmann & Cavalier-Smith 
2002, 2003). Als Apomorphie für letztere wird eine Fu¬ 
sion des Dihydroxyfolat-Oxidase-Gens (dhfr) mit dem 
Thymidylat-Synthase-Gen (ts) gewertet. Für die Uni- 
konten wird eine Fusion von Genen, die in der Pyrimi¬ 
dinsynthese involviert sind, als Argument angeführt. Es 
handelt sich hierbei um die Carboamyl-Phosphat-Syn- 
thase, die Dihydroorotase und die Aspartat-Carboamyl- 
Transferase. Allerdings wird gerade diese Apomorphie 
jüngst in Zweifel gezogen, da diese Genfusion auch bei 
einem Vertreter der Bikonten, nämlich einer Rotalge 
gefunden wurde (MATSUZAKI et al. 2004). Es fehlen der¬ 
zeit umfassende Datensätze, um diese Fusionen in ihrer 


Bedeutung als Autapomorphien richtig beurteilen zu 
können. So muss angenommen werden, dass die dhfr/ts - 
Fusion in den Parasiten der Diplomonadea und Paraba- 
salea verloren ging. Denn weder in Giardia intestinalis 
und Trichomonas vaginalis noch in Tritrichomonas foetus 
wurden entsprechende Enzymaktivitäten nachgewiesen. 
Auch wurde in der Genomanalyse von Giardia lamblia 
kein verwandtes Gen gefunden. Der Nachweis der Gen¬ 
fusion vor allem bei freilebenden Vertretern der Excava¬ 
ta wird notwendig sein, um das späte Abzweigen im Eu¬ 
karyoten-Stammbaum glaubhaft zu machen. Dennoch 
scheint die frühe Abzweigung der Unikonten und somit 
eine viel spätere Entstehung der Excavata derzeit favo¬ 
risiert zu werden. Eine hieraus abgeleitete Stammbaum¬ 
hypothese der fünf Großgruppen (Abb. 4), wie sie be¬ 
reits 2003 postuliert wurde (Schlegel 2003, Schlegel 
& HÜLSMANN 2007), deckt sich weitgehend mit den 
jüngsten Analysen eines auf 85 Proteingenen basieren¬ 
den Sequenzvergleichs (BURKI & PAWLOWSKI 2006). 

Widersprüche in den Datensätzen 

Derzeit diskutierte Hypothesen zur Evolution und 
Phylogenie der Eukaryoten und die hierfür angeführten 
Daten wurden hier zusammengefasst. In vielen Fällen 
mehrt sich die Zahl der Argumente für ein Taxon. Es gibt 
jedoch auch Beobachtungen, die diesen widersprechen. 
Sogar eine der am besten unterstützten Gruppen, die 
Opisthokonta, wurde durch neue Analysen infragege- 
stellt (Philip et al. 2005). In der Tat gibt es für fast jede 
der Großgruppen auch Argumente für alternative Hypo¬ 
thesen. Dies sollte aber nicht zu dem Schluss führen, dass 
sie alle falsch seien. Zunächst muss zwischen den Daten 
unterschieden werden, die eine Hypothese nicht stützen 
(negative Evidenz) und solchen, die eine alternative Hy¬ 
pothese stützen (positive Evidenz). Oft hilft eine detail¬ 
lierte Analyse des Datensatzes weiter. Bei Multigen-Se¬ 
quenzvergleichen führt die Entfernung schnell evol- 
vierender Gene aus dem Datensatz zur Auflösung von 
Widersprüchen (Hagopian et al. 2004). So wurde die 
Monophylie der Chromalveolaten aufgrund eines Ver¬ 
gleichs von 42 plastidären Sequenzen infragegestellt, 
weil jeweils ein Vertreter der Diatomeen und Cryptomo- 
naden mit einer Rotalge gruppierten (MARTIN et al. 
2002). In einer Reanalyse, in der schnell evolvierende 
Gene (meist ribosomale Proteine) aus dem Datensatz 
entfernt wurden, gruppierten die Chromalveolaten wie¬ 
der zusammen. Darüber hinaus ließ sich durch entspre¬ 
chende Topologie-Tests (HKY-Tests) in Maximum-Like- 
lihood-Analysen nachweisen, dass eine Trennung der 
Chromalveolaten im kompletten Datensatz nicht signi¬ 
fikant besser war als eine (im Berechnungsverfahren der 
Stammbaumrekonstruktion mögliche) Vereinigung der 
Chromalveolaten-Sequenzen. Hingegen war im Daten¬ 
satz ohne die schnell evolvierenden Sequenzen die Mo- 
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nophylie der Chromalveolaten signifikant wahrschein¬ 
licher als ihre Trennung (HAGOPIAN et al. 2004). 

Mit der Zeit werden die Datensätze vollständiger 
werden, sowohl im Hinblick auf noch fehlende Taxa, 
wie z. B. die Heliozoen (NlKOLAEV et al. 2004) als auch 
durch die zunehmende Zahl der Bestimmung komplet¬ 
ter Genome. Damit werden sich auch die phylogene¬ 
tisch (mit Vorsicht!) interpretierbaren strukturellen Da¬ 
ten, nach denen nicht systematisch wie nach Gense¬ 
quenzen gesucht werden kann, erhöhen. Auch werden 
sich analytische Methoden ebenso wie unser theoret¬ 
isches und empirisches Verständnis mit Hilfe der Me¬ 
thoden der Bioinformatik, insbesondere der Modellie¬ 
rung von Prozessen der Sequenz-, Gen- und Genomevo- 
lution verbessern. Dennoch werden wir auch in Zukunft 
nicht ausschließen können, dass unterschiedliche Da¬ 
tensätze zu unterschiedlichen Stammbaumhypothesen 
führen. Ein Grund hierfür liegt in dem bereits zu Beginn 
angeführten lateralen Gentransfer. Zum anderen verlief 
die Stammesgeschichte mitnichten immer unserem 
phylogenetischen Ordnungssinn folgend nur in Bifurka¬ 
tionen. Zahlreiche Beispiele für retikuläre Evolution 
gibt es genug. Dennoch, solche Ereignisse können die 
Rekonstruktion der Stammesgeschichte nicht nur kom¬ 
plizieren, sondern, wenn sie richtig erkannt werden, 
auch bei deren Aufklärung hilfreich sein. 

Zusammenfassung 

Die Eukaryoten weisen in ihrem Genom ein Mosa¬ 
ik aus Archä- und Eubakterien verwandten Genen auf. 
Dies führte zu zahlreichen Hypothesen zur Evolution 
der eukaryoten Zelle, wie der Endokaryon-, Hydrogen-, 
„du-bist-was-du- isst“-, der Phagotrophie- und der Chro- 
nozyten-Hypothese. Neben der Aufnahme eines alpha- 
Proteobakteriums, das sich zum Mitochondrium entwi¬ 
ckelte und eines Cyanobakteriums, das zum Plastiden 
wurde, kam es im Lauf der Eukaryotenevolution zu meh¬ 
reren Verschmelzungen bereits plastidenhaltiger Einzel¬ 
ler mit heterotrophen einzelligen Eukaryoten. Dennoch 
entsteht mit Hilfe morphologischer, biochemischer und 
molekularer Merkmale ein zunehmend konsistentes 
Bild der Eukaryotenphylogenie in dem sich fünf Groß- 
gruppen erkennen lassen, die Excavata, Rhizaria, “Uni- 
konta“, Chromalveolata und Plantae. Uber die Aufspal' 
tungsabfolge in der Eukaryotenphylogenie werden zwei 
sehr unterschiedliche Szenarien diskutiert. In Multigen- 
Sequenzvergleichen mit Archäbakterien als Außen¬ 
gruppenvertreter zweigen die Excavata als erste im 
Stammbaum ab. Alternativ werden als erste Abspaltung 
die „Unikonta“ betrachtet, da ihnen eine, in (fast) allen 
anderen Gruppen entdeckte und als abgeleitetes Merk¬ 
mal gewertete, Genfusion fehlt. Widersprüche in den 
molekularen Datensätzen werden aufgezeigt und mögli¬ 
che Ursachen hierfür werden diskutiert. 
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